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Abstract
This thesis based on trait-based modeling approach and long term mesocosms data is the first
modeling study, which mechanistically and systematically investigated the impact of interplay
of multiple stressors and phytoplankton physiological properties on shaping the community
size structure.
Using a trait-based modeling approach with assuming cell size as the master trait, this study
illustrates (i) how uncertainties in allometric relationship of major growth-nutrient uptake traits
influence the size structure of the community, (ii) how community composition responds to
bottom up control via nutrient enrichment from deep nutrient rich water, (iii) how nutrient
enrichment and removal of grazers as two concurrently occurring multiple stressors reshape the
community structure and why/when additive/non-additive interaction types are observed, (iv)
how elevated CO2 and zooplankton (by selective grazing) (in)directly influence the community.
A central question then will be how phytoplankton community response to a combination of
stressors, and how this response is governed by trade-offs between eco-physiological traits.
The thesis is organized along three interlinked chapters. The first chapter addresses impor-
tance of allometric relationship of major growth-nutrient uptake traits, which are introduced
into a size-based multi-species nutrient-phytoplankton-detritus model to obtain a more realis-
tic phytoplankton dynamic under periodic nutrient enrichment. Considerable uncertainty in
these allometries, hence, limits ones ability to link them to observed changes in phytoplankton
community structures. Using the model, this chapter focuses on assessing the sensitivity of the
predicted community size structure to variations in allometric coefficients. This work is the first
systematic sensitivity study on allometric relationships of physiological traits in phytoplankton.
A unimodal pattern of diatoms mean cell size over various nutrient replenishment periods with
the maximum at intermediate periods is demonstrated. Lower nutrient subsistence demand
of larger diatoms is found to be crucial to promote them under intermediate mixing periodic-
ities. Non-uniform scaling in maximum growth rate is suggested to be helpful in preventing
dominance of unrealistically small (diatoms) species.
Secondly, the previously developed model is extended to resolve multi-species phytoplankton-
nutrients-detritus-zooplankton dynamics within the upper mixed layer. The data validated
model is used to systematically investigate the response of phytoplankton community to a
combination of major natural stressors, nutrient enrichment and grazer removal, thus, explain
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underlying mechanisms leading to (non)additive interactions of stressors. A novel approach is
proposed here to correlated community net growth rate to sudden shifts in the environmental
conditions and linking it with trait-mediated adaptive response helped to assess why and
when non-additive interactions are observed. Two variables, cross-trait variation (CTV) and
the specific multi-stressor sensitivity (SMS), are proposed here to track and predict the com-
munity re-organization under the impacts of multiple stressors over time. Our results reveal a
relatively uniform relationship between CTV and SMS throughout time, independently whether
nutrient or grazing stress has been varied. Synergistic effects exclusively occur at positive
cross-variations in traits, thus when effective traits shift to higher values under application of
complementary stressors, which here means increased nutrient usage ability under grazing
removal and increased grazing susceptibility under nutrient pulses. This study reveals that
synergistic effects need time to evolve, thus highlighting the role of duration of experiment. The
proposed trait-based explanatory framework can be used to mechanistically assess and probably
predict the effects of other stressor combinations and organism groups.
Finally, the extended model is adopted to asses the net impact of elevated CO2 and selective
grazing on the phytoplankton community as experimental studies investigating their impacts
are equivocal and model studies rare. The significant impact of ocean acidification on the
phytoplankton community under nutrient repletion is highlighted. A critical role of herbivorous
grazers is presented as the most important drivers controlling the structure of community under
nutrient limitation due to both direct/indirect effects. Direct effects of ocean acidification on
the phytoplankton community is illustrated that can either be damped or amplified by indirect
effects through higher trophic levels.
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Kurzfassung
Diese These basiert auf einem trait-basierten Modellierungsansatz und Langzeit-Mesokosmen-
Daten ist die erste Modellierungsstudie, die den Einfluss des Zusammenspiels mehrerer Stres-
soren und der physiologischen Eigenschaften des Phytoplanktons auf die Gestaltung der
Community-Gro¨ßenstruktur mechanistisch und systematisch untersucht.
Unter Verwendung eines trait-basierten Modellierungsansatzes mit der Annahme der Zellgro¨ße
als Hauptmerkmal zeigt diese Studie (i) wie Unsicherheiten in der allometrischen Beziehung
der wichtigsten Wachstums-Na¨hrstoff-Aufnahmeeigenschaften die Gro¨ßenstruktur der Gemein-
schaft beeinflussen, (ii) wie die Zusammensetzung der Gemeinschaft auf die Bottom-up-
Kontrolle durch Na¨hrstoffanreicherung aus tiefem na¨hrstoffreichem Wasser reagiert, (iii) wie die
Na¨hrstoffanreicherung und die Entfernung von Weidega¨ngern als zwei gleichzeitig auftretende
Mehrfachstressoren die Gemeinschaftsstruktur umgestalten und warum/wenn additive/nich-
tadditive Interaktionstypen beobachtet werden, (iv) wie erho¨hte CO2 und Zooplankton (durch
selektive Beweidung) (in)direkt die Gemeinschaft beeinflussen. Eine zentrale Frage wird dann
sein, wie die Phytoplanktongemeinschaft auf eine Kombination von Stressoren reagiert und wie
diese Reaktion durch Kompromisse zwischen o¨kophysiologischen Merkmalen gesteuert wird.
Die Dissertation ist in drei miteinander verknu¨pfte Kapitel gegliedert. Das erste Kapitel be-
fasst sich mit der Bedeutung der allometrischen Beziehung der wichtigsten Wachstums-Na¨hrstof-
faufnahme Merkmale, die in eine Gro¨ße-basierte Multi-Spezies Na¨hrstoff-Phytoplankton-Detritus-
Modell, um eine realistischere Phytoplankton Dynamik unter periodischen Na¨hrstoffanre-
icherung. Erhebliche Unsicherheit in diesen Allometrien schra¨nkt daher die Mo¨glichkeit ein, sie
mit beobachteten Vera¨nderungen der Phytoplankton-Gemeinschaftsstrukturen zu verknu¨pfen.
Mit Hilfe des Modells konzentriert sich dieses Kapitel auf die Beurteilung der Sensitivita¨t
der vorhergesagten Gemeindegro¨ßenstruktur gegenu¨ber Schwankungen der allometrischen
Koeffizienten. Diese Arbeit ist die erste systematische Sensitivita¨tsstudie u¨ber allometrische
Beziehungen von physiologischen Merkmalen im Phytoplankton. Ein unimodales Muster von
Diatomeen zeigt die mittlere Zellgro¨ße u¨ber verschiedene Na¨hrstoffnachschubperioden mit
dem Maximum an Zwischenperioden. Ein geringerer Na¨hrstoffbedarf gro¨ßerer Diatomeen ist
entscheidend, um sie unter mittleren Mischperiodizita¨ten zu fo¨rdern. Eine ungleichma¨ßige
Skalierung der maximalen Wachstumsrate wird empfohlen, um die Dominanz von unrealistisch
kleinen (Diatomeen) Arten zu verhindern.
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Zweitens wird das zuvor entwickelte Modell erweitert, um die Phytoplankton-Na¨hrstoff-
Detritus-Zooplankton-Dynamik in der oberen Mischschicht aufzulo¨sen. Das Daten validierte
Modell wird verwendet, um systematisch die Reaktion der Phytoplanktongemeinschaft auf eine
Kombination von wichtigen natu¨rlichen Stressoren, Na¨hrstoffanreicherung und Weidegang zu
untersuchen und so die zugrunde liegenden Mechanismen zu erkla¨ren, die zu (nicht-)additiven
Wechselwirkungen von Stressoren fu¨hren. Ein neuartiger Ansatz wird hier vorgeschlagen, um
die Netto-Wachstumsrate der Gemeinschaft mit plo¨tzlichen Vera¨nderungen der Umweltbe-
dingungen in Beziehung zu setzen und sie mit einer durch Merkmale vermittelten adaptiven
Reaktion zu verknu¨pfen, die dazu beitra¨gt, zu beurteilen, warum und wann nicht-additive
Wechselwirkungen beobachtet werden. Zwei Variablen, Cross-Trait-Variation (CTV) und die
spezifische Multi-Stressor-Empfindlichkeit (SMS), werden hier vorgeschlagen, um die Reorgani-
sation der Gemeinschaft unter den Auswirkungen von mehreren Stressoren im Laufe der Zeit
zu verfolgen und vorherzusagen. Unsere Ergebnisse zeigen ein relativ einheitliches Verha¨ltnis
zwischen CTV und SMS u¨ber die Zeit, unabha¨ngig davon, ob Na¨hrstoff- oder Beweidungsstress
variiert wurde. Synergieeffekte treten ausschließlich bei positiven Kreuzvariationen in Traits auf,
also wenn sich effektive Traits unter Anwendung von komplementa¨ren Stressoren auf ho¨here
Werte verlagern, was hier eine erho¨hte Na¨hrstoffverwertung unter Weidentfernung und eine
erho¨hte Weideanfa¨lligkeit unter Na¨hrstoffimpulsen bedeutet. Diese Studie zeigt, dass synergis-
tische Effekte Zeit brauchen, um sich zu entwickeln, und unterstreicht damit die Rolle der Dauer
des Experiments. Der vorgeschlagene merkmalsbasierte Erkla¨rungsrahmen kann verwendet
werden, um die Auswirkungen anderer Stressor-Kombinationen und Organismengruppen
mechanistisch zu bewerten und wahrscheinlich vorherzusagen.
Schließlich wird das erweiterte Modell verwendet, um die Nettoauswirkungen von erho¨htem
CO2 und selektiver Beweidung auf die Phytoplanktongemeinschaft zu bewerten, da experi-
mentelle Studien, die ihre Auswirkungen untersuchen, zweideutig und Modellstudien selten
sind. Der signifikante Einfluss der Ozeanversauerung auf die Phytoplankton-Gemeinschaft
unter Na¨hrstoffzufuhr wird hervorgehoben. Eine kritische Rolle der pflanzenfressenden Gras-
fresser wird als die wichtigsten Treiber dargestellt, die die Struktur der Gemeinschaft unter
Na¨hrstoffeinschra¨nkung durch direkte/indirekte Effekte kontrollieren. Es werden direkte Ef-
fekte der Ozeanversauerung auf die Phytoplanktongemeinschaft dargestellt, die entweder
geda¨mpft oder durch indirekte Effekte durch ho¨here trophische Ebenen versta¨rkt werden
ko¨nnen.
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